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Über  das Verhalten der Gesehleehtscliroinosomen 
bei Hermaphroditismus. Beobaohtungen an Rhab- 
ditis nigrovenosa. 
Von 
Th. Bovesi. 
(Vorgetragen  in  der  Sitzung vom  26.  Januar  1911.) 
Mit 19 Rguren. 
Vor  zwei  Jahren habe  ich  hier  einige  Tatsachen  mitgeteilt,  die 
es  sehr wahrsclieinlich  machten,  dass bei  Ascaris  megalocephala  ein 
shnlicher Dunlismirs  der Spermatozoen besteht  wie  bei  den  Insekten. 
Durch weitere Untersiicliungen an  diesem und anderen Nematoden, welctie 
zum Teil  von  mir selbst,  zum grösseren Teil von  Fräulein BoN"2g  und 
von  den Herren Guliclc und Edwards  angestellt worden  sind, konnten 
wir  inzwischen  jene  Wahrsclieinlichlreit  zur  Gewisslieit  erheben.  Die 
Untersuchungen  haben sich bisher auf  Heterakis  vesicularis, H.  ilispar 
und  H.  inflexa,  auf  Strongylus  paradoxus  und  Str.  tenuis,  auf 
Ascaris  megalocephala,  8.  lumbricoides lind A. felis erstreckt.  Überall 
konnten  zweierlei  Samenzellen  nachgewiesen  werden,  von  denen  die 
einen  ein  Chromosoma  oder  eine  Gruppe  von  Chromosomen  mehr 
besitzen  als  die  anderen l).  Wie bei den Insekten kann es  keine111 
Zweifel  unterliegen,  dass  Eier,  in  welche  Spermatozoen  der ersten 
')  Ascaris  megalocephnla  macht insofern  eine Ausnahme,  als das X-Chromo- 
soma  sich  nur  in  manchen  Individuen  nachmeisen  lässt;  es  scheint  für 
gewöhnlich  mit  einem  der  grossen  Chromosomen  verschmolzen zii sein.  Eine 
solche Assoziation  des  X.Chomosoma  mit  einem  der  somatischen Chroiriosomen 
scheint  auch  bei  Ascaris  felis  vorziikommen,  worüber  Herr  Edionvds  be- 
richtan  wird, 8-1  ve  rj :  ihr  das  Verlialteii  der  Gcsclileühtscliioriioso~nen 
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Art  ein~lrin~en,  zu  Weibchen  werden,  wälirend  ein  Spermatozoon 
der zweite11  Art das Ei  zum  inännliclien  Gescl.ilecht  bestimmt. 
War  es  nach  diesen  Eefiindeii  höchst  ~vahrscl~einlich  geworden, 
dass  Gescl~leclitscliromosonien  in  cler  ganzen  Nematodengruppe  4 
vorliommeil,  so  erhob  sicli  nun  die Fr:ige,  wie  sich  die  Chromatin- 
verhältnisse in denjenigen  Arten  gestalten,  bei  denen H er  m a p h r 0- 
ditismus besteht. 
Die  am  leichtesten  zu  beschaffende  zwitterige  Form  ist  die 
Liingengeneration  der  Rhabditis  nigrovenosa.  Bekanntlich  werden 
in  der  Froschlnnge  nur  Individuen  von  weiblichem  Bau gefunden. 
Leucknrt  war  der  Meinung,  dass  sich  die  Eier dieser  Tiere Par- 
thenogenetisch entwickeln.  Ancli nach meinen eigenen Untersuchungen 
kann  ich  nicht  daran  zweifeln,  dass  Parthenogenese  vorkommt. 
Allein  sclion  Antou  ScJztteic7e1~ hat  in  den  Eiröhren  der  in  der 
Froscliliinge  lebenden  Rhabditis - Individuen Spermatozoen gefunden, 
und  zwar  entstellen,  wie  er  weiterhin  festgestellt  hat,  diese 
Spermatozoen  in den ,,EirölirenU cler jungen Individuen selbst.  Nacli- 
dem  die  Spermatogenese  abgelaufen  ist,  bilden  sich nach  ScI~+zeicle~. 
im  blinden  Ende  die  Eier  aus,  die,  an den  Spermatozoen  vorbei- 
wandernd, von ihnen befruchtet werden.  Die entstehenden Embryonen 
gelangen,  wie  wir  diircli  Le~ickn~t  wissen,  von  der  Lunge  in  den 
Darm,  halten  sich  oft  in  grossen  Mengen  in der I<loalie aiif  und  T 
kommen  scliliesslich  ins  Freie.  In  fenclltem  Schlamm  entmiclielii 
sie  sich  binnen  liurzer  Zeit  zu  der viel  kleineren  freilebenden  Gene- 
>- 
ration,  die  aus  typischen  Männchen  und  Weibchen  bestellt.  Die 
Embryonen,  die  sich  ans  den  befriichteten  Eiern  dieser  Weibchen 
entwickeln,  wandern,  nach  Leztcka?.tYs Feststellungen,  wieder  in die 
Lunge  des  Frosclies  ein,  wo  sie zu  den hermaphroditen parasitischen 
Individuen  heranwachsen. 
Das  Problern,  das durch  diesen  Eiitn~icklungszyklus  aufgeworfen 
wird,  ist  klar.  Wenn  es  bei  clen  Nematoden  zweierlei  durch  die 
Chroinosomenzahl  unterschiedene  Spermatozoen  gibt,  von  denen  die 
einen  das weibliche,  die anderen das männliche  Geschlecht  bedingen, 
lvariiiil  entstehen aus clen  befruchteten  Eiern der freilebenden Gene- 
ration von  Rhabditis  nigrovenosa nur Individuen  von  ein  ein Typus  ? 
Und  wie  kann  ein  solches  Individuum,  das  doch  in allen  seinen 
Zellen  den  gleichen  von  der Zygote überl~ommenen  Cliromatinbestand 
besitzen  sollte,  zu  einem  Zwitter  werden,  also sowohl  Spermatozoen 
wie  Eier liefern?  Und  endlich,  wie  können  iinter  diesen  Spermato-  C 
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Typen  vorkommen,  was  doch  nötig  wäre,  um  das  Entstehen  von 
Weibchen  und Männchen  in  der freilebenden Generation zu  erlr1iiren 
Diese  Fragen  waren  es,  clie  mich  veranlassten,  die  Oo-  iinci 
Spermatogenese  von  Rhabditis  zu  studieren,  lind  wen11  :tiicli  die 
Ergebnisse wegen  der grosseil Seltenheit einzelner Stadien und wegen 
anderer  noch  zu  besprechender  Umstande  lüclienliaft  sind,  bringeri 
sie doch,  wie  ich glaube,  in der Hauptsache I<larlieit. 
Ich iiberzeugte  mich  vor  allem, dass die Spermatozoen, die  sich 
in den  ~eschlechtsröliren  der parasitischen Generation finden:  in  der 
Tat von  zweierlei Art sind.  Dank  der  bei  Rliabditis  wie bei anderen 
Nematoden bestehendenEigentümlichkeit,  dass  sichnoch invielen fertigen 
Spermien die Chromosomen zählen lassen, war leicht festziistelleil, daqs es 
Spermatozoen mit  s e clis und solche mit fünf Chromosoinen gibt.  In 
den I<eimbläschen der Oocyten und in den Richtiingsspindeln  habe ich 
ausnahmslos  s e ch  s  Elemente  gezählt.  Es  inuss  also  befruchtete 
Eier  mit  zw  ö 1 f  und  solche  mit  elf Chromosomen  geben; aus  den 
ersteren  gehen  ohne  Zweifel  die  Weibchen,  aus  den  letzteren  die 
Männcheii  der freilebenden  Generation hervor. 
Demgemäss  fand  ich  in  den  Oocyten  I.  0. dieser  Weibchen 
ohne  Ausnahme  wieder  s e  C h s  Tetraden.  In  clen  Spermatocyttrn 
I. 0. der freilebenden  Mann  cheii dagegen  gibt es,  wie 
.'!I?..!. 
T  nach  einer  cliploiclen  Zahl  von  e 1 f  Cliromosonien  niclit  #.,,B  ,:?P*:. 
anders zu  erwarten ist, nur  f ii n f  bivalente Eleinente und 
neben  ihnen  ein univalentes.  Dieser  Zustand wird durch  3  8 
<  I'  .:, :: ,;"  den  optisclien  Schnitt der E'ig.  1 illnstriert,  auf  dem  von  ..::::  ..:.,,,.y-.  ,L... 
den fünf  Tetraden nur zwei zu sehen sind, z~viscllen  ihnen  ..... ,  ..  .  :. 
das  durch schwarze Farbe ausgezeichnete, mit  einein  deilt-  ~j~.  1, 
lichen Längsspalt  versehene X - C h r o ni o s o in  a.  Die Iion- 
figuration entspricht genau derjenigen, welche Herr 8.  Gziliclc demnüclist 
für Heterakis vesiciilaris beschreiben wird.  Das X-Chroriosom:~  geht 1111- 
geteilt  in die eine Spermatocyte 11. 0.  über,  um erst bei deren Teilung 
auf  die beiden Tochterzellen zerlegt zu werden.  Es entstehen also auch 
hier  zweierlei  Spermatiden,  solche  mit s e c hs und  solclie mit  f ii n f 
Chromosomen;  und  diese  Zahlen  sind  auch  inanchmal noch  i~i  den 
fertigen  Spermien nachzuweisen. 
So  weit  entspricht  der  Verlauf  den  bei  andere11  Xematoden 
konstatierten Verliältnissen ; nun  kommt der erste schwierige Punkt: 
warum  entstehen, Nenn männchen- und meibchenbestinlmende Sperma- 
%  tozoen  vorhanden  sind,  nicht auch aus den Zygoten  der  freilebenden 
Generation  wieder  Männchen  und  Weibchen,  sondern  nur  Tiere B o vo  r i : Ober das Verlißlte~i  der  Gesclileclitscliromoson~en 
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von  weibliclier  Organisation?  ich  vermag  mir  diese  Tatsache  nur 
dirrcli  die  Annalirne  zil  erldiiren,  dass  die  Spermatozoen  mit, fünf 
Chromosomen  zur  Befriichtllng  imfahig  sind.  Freilich  wird  sich 
dafür  kaiiiii  ein direkter Beweis erbringen lassen.  Denn nach meinen 
Beoba~l~tungen  tragen  die  Fünfersliermatozoen  kein  Anzeichen  von 
Degeneration  zur Schnii;  auch  werden  sie, wie  die anderen,  bei  der 
Begattung in  die weibliclien Organe iibergeführt.  AlIein da die vielen 
von  inir  gepriiften  Individuen  der  Lungen-Generation  die diploide 
Chromosomonenzalil  z W  ö 1 f  und  niemals  e 1 f  aufwiesen,  wird man, 
nach  'allen  :unseren  sonstigen  Erfahrungen  über  die  Fortführung 
einmal  gegebener Clironiosomenzahlen, keinen  anderen  Schliiss  ziehen 
können,  als dass auch  die Zygoten, ans denen die Lungengeneration  I 
entsteht,  stets  z w  ö 1 f  Chromosoinen  besitzen,  dass  also  in  die 
Eier  mit  ihren  s e c h s  Chrosomen  nnr  Spermien  mit  gleichfalls 
s e C h s  Chromosomen  eindringen  können I). 
Dieser  Schluss  erhiilt  durch  die  Analogie  mit den Verliältnissen 
der Aphiden  eine wesentliche  Stütze.  Bei  diesen  Insekten  entstehen 
aus den befruchteten  Eiern  gleichfalls  nur  Tiere von  eine  in Typus: 
hier  reine  Weibchen,  die  sich  parthenogenetisch  fortpflanzen. 
Für  diesen  Fall  nun  wissen  wir  durc,h  die  gleichzeitigen  Unter- 
suchungen  Jlo~.gan's und  voiz  Baeh.~-'s  mit  voller  Sicherheit,  dass 
die  Entstehung  von  bloss  weibliclien  Individueiz  dar  in  ihren  Grund 
hat,  dass lediglich Spermatozoen, die das X - Chrom  o s om a  besitzen, 
zur  Befruchtung  gelangen.  Der  Unterschied  gegenüber  dem  für 
Rhabditis  vorailsgesetzten  Verhalten  wäre  nur der,  dass  der Defekt, 
der  die  männchen-erzeugenden  Spermatozoen  von  der Befruchtung 
ausschliesst,  bei  den  Aphiden  so  weit  gesteigert  worden  ist, dass 
schon  die  Spermatocyten  11.  O.,  aus  denen  diese  Spermatozoen 
hervorgehen  sollten, zugrunde gehen. 
Die  Bestimmung  der diploiden  Chromosomenzalil  zwölf in den 
Individuen  der  Lungen-Generation,  gelingt  sehr leicht  in  den  Zellen 
der  blinden  Eiröhren-Enden.  Zwei  Kerne  solcher  Zellen,  die  als 
0 o goni  en  anzusprechen  sind,  habe  ich  in Fig.  2  und 3  wieder- 
gegeben.  Man  zahlt  hier,  wie  in  allen  diesen  Kernen,  zwölf  Chro- 
mosomen,  wobei  sich  fast  überall  zwei dieser  Elemente von  den 
iibrigen  zehn deutlich unterscheiden.  Sie sind kleiner und Irompalrter 
-  .. -~ 
1) In dem  einzigen Fall,  wo ich  in  einer Zygote der freilebenden Generation 
[lie  Chromosomen  der  beiden  Vorkerne  zahlen  konnte,  waren  es  in  jeden] 
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als die anderen und  sitzen, ineist in opponierter Steilurig,  dem grossen 
blassen  Nukleoliis  auf,  während  die  übrigen  regellos  iin  Keriirsuiii 
zerstreut sind. 
Aus  dieser  Zahl  zwölf  leitet  sich  die später in allen  C'  'lern  zu 
findende  liaploide  Chromosomenzahl  s e C  h s  ohne weiteres  ab.  Niin 
aber kommt  der zweite  einer Erklärung bedürftige Punkt: wie können 
aus  der diploiden Zahl zwölf  neben Spermien mit  s e c 11s  auch solche 
mit  f ü  n f  Chromosomen  entstehen,  welche  beiden  Arten wir  oben 
als  wirklich  vorhanden  konstatiert  haben?  Die  Schwierigkeit,  sich 
einen  Vorgang  zu  konstruieren,  der  dies  bewerkstelligen  könnte, 
schien  mir  so  gross,  dass ich mich  lange Zeit gegen die Anerkennung 
jener  alten Angaben  iiber die  zwitterige Natur  der Lungengener  it t'  ion 
sträubte.  Ich  hoffte  immer  noch,  Männchen  zu  entdecken,  von 
denen  die  in  den  Eiröhren  gefundenen  Sperm~tozoeii stammen 
Fig.  2.  Fig.  3. 
könnten.  Denn  selbst  die  Tatsaclie,  dass die  letzten  Teilungen  der 
Spermatogenese  in  den Eiröhren  ablaufen,  wäre ja  leicht  durch die 
Annalirne  zu  erkl&i.en,  dass  die  begattenden  Männchen  Sp  e r ma- 
tocyten oder gar Spermatogonien  auf die Weibchen  übertragen. 
Allein  uiclit  nur  waren  meine  Bemiihungen,  solclie  Männchen 
zn  finden,  ebenso  erfolglos  wie  diejenigen  aller  meiner  Vorgänger, 
sondern,  als  ich  genügend  j~inge  Lungenmiirmer  antraf,  in denen 
die  Spermatogenese  noch  im  Gang  war, mussten  meine  Zweifel  an 
der  Richtigkeit der  Beobachtungen  Schneide~'s  alsbald schwinden. 
Das früheste St.adiuin, das ich als sicher der S p e r in a t o g en  es  e 
angehörig  feststellen  konnte,  ist  das  der  S p e r ma  t o C y t en I. 0. 
Sie unterscheiden  sich von  den Oocyten  einmal  durch  ihre  Kleinheit, 
ausserdem  aber,  iuld  dies ist der für unsere  Betrachtung wichtigste 
Punkt,  durch  die  Anordnung  ihres  Chromatins.  Wahrencl  alle 
Oocyten  sechs bivalente  Elemente  wfweisen  (in  Fig.  4  sind die 
sechs Tetraden einer I. Richtungsspindel abgebildet), finden1sich in den 
Spermatocyten I. 0. neben fünf  bivalenten z W  ei univalente Elemente * 
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(Pig.  5).  Der  Chromatinbestand  ist  also,  wie  wir  es  ja von  Zellen, 
die  von  der  gleichen  Zygote  stammen,  erwarten  ri~üssen,  liiei untl 
dort im Gruncl  der gleiche;  nnr  ist in der Sperinatogenese  zwischen 
zwei  Chroniosomen  die  Paarung  unterblieben.  Diesen  Ziist:~nd der 
Spermatocyten I. 0. habe  ich  so  oft  und  in  so vielen  verscliiedelien 
Individuen  gesehen,  dass er ohne  Zweifel  als  der  typische  anzusehen 
ist  I). 
Die  beiclen  Chromosomen,  die  sich  niclit  paaren  lind  die  mir 
mit E. B. TTilso?a als .X  - C h r o m o s o m e n"  bezeichnen  dürfen, sind 
siclierlich  zwei  bestimmte;  sie  entsprechen ohne  Zweifel  denjenigen, 
die  sich  in  den  Oogonien  des  blinden  Eiröhrenendes  durch  ihre 
IConzentration  und  durch  ihre  Beziehiing  zum  Nulileolus  so  klar 
von  den  übrigen  unterscheiden  (Fig. 2 lind 3).  Auch  in ganz  jungen 
Spermatocyteii I. O., in denen die anderen Chromosomen  sclion gepaart 
oder  in  der  Pztariing  begriffen  waren,  konnte  ich  diese  Beziehung 
der  beiclen  X - C h r o m o s o m e n  zum  Nukleolus  noch  iiachn~eise~i. 
Indem  dieser  Körper schliesslich  dahinschwindet,  werden  die  beiden 
Chromosomen isoliert. 
In  den  älteren  Spermatocyten  I. O.,  wo  sicli  die gewölinlichen 
Chroinoso~nen als  Tetraden  darstellen,  zeigen  die  X-Chromosomen 
einen  Längsspalt (Fig. 5). 
Ich  habe  in  den  Figuren  die  X-Chromosomen  diirch  schwarze 
Farbe  von  den anderen  unterschieden,  was  fiir  die Spermatogeiiese, 
wo  sie  als  solche  kenntlicli  siiicl,  natiirlich  keinen1  Bedenken  unter- 
liegen  kann.  Wenn  ich  aucli  in den  Bildern  der Riulitungsspindeln 
eine  clei  sechs  bivalenten  Gruppen  durch  schwarze  Farbe  als 
X-Cliromosomenpaar markiert habe, so bedarf dies einer Reclitfertigung ; 
clcnn ich habe zwischen diesen  sechs Elementen  auf  den  gezeichneten 
Stadien  weder  in  der  Grösse,  noch  in  ihrem  sonstigen  Verhalten 
einen Unterschied erkennen können.  Allein nach den oben besprochenen 
Bildern  von Oogonien (Fig. 2  und  3)  stellt fest, dass auch in den 
weiblichen  Zellen  z \V  ei  .;Y-  C h r o in o so  men" zii  den zehn übrigen 
in einem gewissen Gegensatz  stehen.  Und wenn  spiiter im Iceimbläs- 
chen  der ausgewaclisenen Oocyten I. 0. die  sechs bivalenten Elemente 
sichtbar  werden,  wiederholt  sich  ein  ähnlicher  Zustand:  eine  von 
den  sechs Tetraden ruht in selir  charalcteristischer Weise  dein  Niili- 
In einem  einziger1 Individuum  fand  ich, neben  der in  Fig.  5 abgebildeten 
Anordnung,  in  einigen  Sperniatocyteii-Kernen nur vier bivalente  und  dem ent- 
sprechend,  neben  ihnen  vier univalente  Stücke.  Dies  ist  jedenfalls  eine Ab- 
4%.  normität. 
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leoliis  aiif,  wzlirend  die  anderen fünf ohne irgendwelche Regelmässig- 
lieit  iiil  1iernr:tiiin  zerstreut  sind.  Wenn  sich  dann  der Niikleolus 
;~ufgelöst  hat,  ist diese  ,,X- Tetrade" von  den  anderen nicht mehr 
zii  iiriterscheideii; aber eine  von  der1  secbsen  muss  es  eben  sein.  So 
wird es, ilin rlie Vergleichung der Bilder init denen der Spermatogenese 
zu  erleichtern,  erlaubt  sein,  aucli  in der Oogenese  zwei,  in Fig.  4 
bereits gepaarte, Eleniente  als X-Chromosomen durch  schwarze Farbe 
lierausziilieben. 
Fig.  6  gibt  in  etwas  schematisierter  Weise  einen  optisclien 
Lärigsschnitt  der  I.  Richtiingsspindel,  wo  von  den  sechs  Tetraden 
nur  drei getroffeli siiid, Fig. 7  einen entsprechenclen optischen Schnitt 
durcli  die  I. Spern~atocytenspindel, der  zwei  von  den fünf  Tetraden 
und  ausserclein  die  heiden  selbständigen  X-Chromosomen  enthält. 
Uie  Art,  wie  diese  Chromosomen  in  der  Spinclel  orientiert  sind, 
lässt  schon  erkennen,  dass  sie -  im  Gegensatz  zn  dem  einzigen 
1-Chromosoms in der  homologen Teiluiig der  freilebenden Generation 
(Fig.  1) -  bei  der  ersten Reifiingsteiluizg halbiert  werden, wogegen 
sich  die  Tetraden,  ilirer Form nach  zu  urteilen,  in der Verkittiings- 
linie  spalten. 
Fig.  8  zeigt  die  eine  Tochterplatte  einer  I. Richtungsspindel in 
polarer  Ansicht;  man  erblickt  sechs  gleiche  Diaden,  von  denen in 
der  Figiir  eine  als  die  X-Chromosoinen-Uiacle  charakterisiert  ist. 
In  Fig. 9  ist eine  entsprechende  Tochterplatte  der I.  Spermatocyten- 
teilung  wiedergegeben;  der  Unterschied  gegeniiber  Fig.  8  liegt  in 
der  Selbständigkeit  der beideu  X-Chromosomen. 
Die  zwei  folgenden  Bilder  (Fig.  10  und  11  stellen in polarer 
Ansicht  ÄquatorialPlatten  der  11.  Reifungsteilung  dar,  Fig.  10  von 
einer  Oocyte  XI. 0. (11.  Richtiingsspindel), Fig 11  von  einer  Sperma- 
tocyte  11.  0.  Wir  haben  es  mit  den  gleichen  Elementen  zu  tun, 
wie  in  Fig.  8  und  9, nur  dass  die Doppelelemente sich inzwischen 
so  gedreht  haben,  dass  ihre  beiden  Hälften  sich  decken. 
Zur Ergänziing dienen die wieder  etwas  schematisierten  optischen 
Längssclinitte  der  gleichen  Stadien (Fig.  12 und 13).  Der X-Chro- 
mosomen-Diade  der  Oocyte  11.  0. (Fig.  12) stehen in  der  Sperma- 
tocyte  11.  0.  (Fig.  13)  zwei  einfache  Elemente  gegenüber.  Nicht 
immer  finden  sich,  wie  in  Fig.  13, die X-Chromosomen  im  Innern 
der  $~~iiatorialplatte,  sondern  sie  können  auch  deren Rand bilden. 
Da  ihre  Teilnng  schon  bei  der I. Reifungsteilung  vollzogen  worden 
ist,  spalten  sie  sich  nun  nicht  mehr,  sondern  bleiben,  während  die 
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liegen. Auf  diesem Stadium sind  die Bilder der weiblichen  lind  männ- 
lichen  Reifungsteilungen  am  arifl'allendsten  verscliieden,  wie  Fig. 14 
und  15 lehren, von  cleneii  die  erste  die beiden  Tochterplatten  einer 
11.  Richtungsspindel,  die  andere  ein  entsprechendes  Stadiiiril  itei- TI. 
Spermatocytenspindel  clarbietet.  Dort  sehen wir  zwei  Gruppen  von 
je  s e c h s  Elementen ;  liier  enthalten  die  Tochtesplatten  nur  je 
f ü nf Eleinente ; die  beiclen  X-Chroinosomen  dagegen  liegen  noch 
immer  nngefähr  itn  hqriator,  augenscheinlich  diircli  den  Lug  sich 
beiclerseits  anheftender Fasern  etwas  in  die  Länge gezogeii. 
Ich vermute, dass  sie nun,  wie  dies ja  auch für das  in  Einzahl 
vorhandene  X-Cliromosoma  bei  manchen  Insekten  angegeben  wird, 
nach Ziifa!l  auf  die  beiden  Tochterzellen  verteilt werden.  Es gäbe 
soiiach zwei TTerteiliingsrnöglichlieiten  : entweder gelangen beide X-Chro- 
Fig.  16.  Fig.  17.  Fig.  18. 
riiosomen  in  clie  gleiche  Spermatide,  oder  das  eine  liierhin,  das 
andere  dorthin.  Dei1  zweiten  Modiis  liabe  ich beobachtet  (Fig. lli), 
den  ersten  nicht.  Es  .waren  diese  Stadien  der 11.  Reifiingsteiliuig 
in meinem Material ausserst spärlich vertreten,  und bei der Kleinheit 
der  Elemente  erliält  man  selten  ganz  lrlare  Bilder.  Naclidem  icli 
die  Resultate  erlangt hatte, die  ich hier mitteile, habe ich  noch  über 
hiiilclert  Frösche  speziell  dieser  Frage geopfert;  es gelang mir  aber 
überhaupt niclit melii,  die frugliclien Stadien zu  Gesicht zu  belioinmen. 
Das  einzige Bild,  das  ich  so deute, dass  beide  X-Chroinosomen 
in  clie  eine Spermatide iibergegangen  sind, ist das der Pig. 17.  Docli 
konnte ich die zugehörige Schwester-Spermatide: welche  fünf Chromo- 
somen  enthalten müsste,  nicht  auffinden. 
Nichtsdestoweniger scheint mir die Anni~hme  begründet, dass auch 
diese  zweite  Verteilnngsmögliclikeit  ein  regelmässiges  Vorkommnis 
darstellt,  und  zwar  deshalb,  weil  ich  in  jungen  Spermatidei-ikernen ~leben  iien  Zahlen  f ii n f  und  s e cli s  auch  die  Zahl .si  e b e n  mit 
ntier  SicIierIieit  nacliweisen  konnte.  In  Iiig.  18  sind  einige  solcl~e 
ICerne  abgebildet;  rnali ziililt  in  den beiden oberen fünf Cl~romosomen, 
in  der1  mittleren  sechs,  in den  unteren  siebeii.  Die  Zahlen sechs 
ergeben  sich  aus  dem  Verteiiiingsmodns  der  Fig.  16, die  Zahlen 
f ü  n f  und  s i e b e n  aus deii~  supponierten  zweiten  Modus. 
Damit  lyiiren  also  in  der  Tat  die  Zahlen  sechs und fünf, wie 
wir  sie  oben  in  den  fertigen  Spermatozoen  der  herii~aphroditen 
Generation lronstatiert haben, wie- 
der erreicht; daneben aber gibt es 
/ 
'  i  nun auch Spermatiden  mit s i e b e n 
:%. 
C_:  @I  Chromosomen.  i I i;  @ 
Ii  "2  ,*?I  Fertige  Spermatozoen  mit 
I  I 
I  > 
-,  :  clieser Zahl habe ich nie gesehen; 
.@  I  3  ,  @  &%  I  es  ist  auch,  wenn  man  so  sagen 
\ ,\  ! 
.  .  darf, in dem Entwjcklungs-Zylrlus 
iii,  Sm-.)  . .  C  unseres Wurms ltein Platz für sie. 
*.  .  .*'.  <.  .  ! 4-  C. .'  :.g  ,  '  Was  aber  soll  ans  den  Sp  er- 
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m a t i cl  en mit sieben Chromoso- 
..--.  1 
,;  g  .,$.  $.G$  men  werden?  Das Einzige,  was 
@  ich darüber sagen kann, ist dieses, 
%T  .*./ .:,.  dass mall nicht selten einen grossen 
j .! : I  i  e.1 
j  /  Teil  der  Spermatiden  in Degene-  ;.,  4.9  i  \  G!  @  ration findet.  Dies wird diirch Fig. 
11  *.  . 
i!  19 illustriert,  die  einen  optiscl~en 
!I  Längssclinitt  durch  dieGeschlechts- 
\.  'j  @ 
\,  I,,,  I,$>  röhre darstellt an  der Stelle,  wo  "?  vor  kurzem  die  ~Permatiden  ge- 
bildet  worden  sind;  rechts  oben 
Fig.  19.  ist  eine  verspätete  Spernlatocyte 
11. 0.  zu sehen.  Die Spermatiden- 
kerne bieten den Zustand dar, der in Fig. 18 bei stärltererVei.grösserung 
wiedergegeben ist;  zwischen  ihnen zeigen  sich in verschiedenen Abstu- 
fungen degenerierende Icerne, deren Natur als Spermatiden-ICerne niclit 
zu bezweifeln ist.  Ob diese degenerierenden Kerne null gerade diejenigen 
mit  sie  b e n  Chromosomen  sind, kann  ich  freilich  nicht  sagen ; denn 
so  lange  man  clie  Chromosomen  zälilen  kann,  veiss  man nicht,  ob 
gerade  dieser  Kern  degenerieren  wird;  und  wenn  einmal  über  die 
Degeneration keiri Zweifel mehr sein kann, lassen sich die Chromosomen 
nicht  mehr  zählen.  Allein  der  Umstand,  dass  zuerst  Spermatiden 111  bei  Hermaphroditisinus.  Beobnchtungcn  an Phxbdifis nigrovenosa.  93 
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mit  sieben  Chromosomen  cln  sind,  dass fertige Spermien  niit  dieser 
Zahl  mir  nie  vorgekommen  sind  und  des  in  der Z~vischen~ieriode 
viele  Spermatide11  degenerieren,  lässt  den  Schluss,  dass  die';:dern 
Untergang verfallenden gerade die siebenzähligen sind, wohl  berechtigt 
erscheinen. 
Es sei hier noch  eine  andere,  freilicli  ebenso  fragmentarische 
Beobachtung  erwähnt,  welche  mit der I'Ierstelliing  fiinfziililiger  Sper- 
matiden  in Beziehung  stehen Irönnte.  Ich  habe  in einer Eiröhie zwei 
noch  ziisammenhängei~de  Sperinatiden  mit iliclit  genaii  feststellbarer 
Chromosornenzalil  gesehen,  :Ln  deren  schmaler Verbindungsbriiclre  ein 
scheinbar  in  Abschniirung  begriffenes  Plasinatröpfchen  aufsass,  das 
zwei  intensiv  färbbare  ICügelchen  (Chromosomen'?)  enthielt.  Es ist 
lrlar,  dass aiicli  dies  ein  i\ilodiis  sein Irönnte,  cturch  clen,  zum  Zweclr 
der  Bildung  fünfzähliger  Spermien,  die  beiden  X-Chromosomen  be- 
seitigt  werden  könnten.  Freilich  bliebe  hierbei rätselhaft, lvztrnm  im 
einen Fall  die  X-Chromosomeil  aiif  die  beiden  Spermaticleii  verteilt 
werden  und  weiterleben,  im  anderen Fall  ausgestossen  werden. 
Wenn ich  nun auch nach  dem Gesagten  die Entscheidung  über 
diesen  letzten Akt  der Spermatogenese in  suspenso  lassen  muss,  er- 
laubt unser Fall, soweit  er durcli  das Vorstehende  aufgelrlärt  worden 
ist,  doch  einige nicht  iinivichtige Ai~ssagen. Vor  allem lehrt  er,  dass 
clas Vorhanclensein von ,meibliclien('  und  ,,männlichen" Spermatozoen, 
die mit  ihrem  verschieclenen  Chromatingehalt  nur  fiir  eine  strenge 
Scheiclung  der Geschlechter  berechnet  erscheinen,  docli auch die Ent- 
stehung von  h e rm  ap  11  r o d i t e n Individuen  mit abermals  weiblichen 
und mäiinlichen  Spermatozoen nicht  ausscliliesst. 
Unser  Fall  liefert so in gewissem  Sinn  ein  Gegenstiick  zii  dem- 
jenigen  von  P h yll  o X  e ra, wie  er von  iifoqa?z beschrieben  worden 
ist.  Bei  diesem  Insekt  handelt  es  sich zwar  nicht  darum,  dass in 
einem  weiblichen  Indivi~luum  neben  den  Eiern  direkt auch Sperma- 
tozoen  entstehen,  aber  doch  um  etwas  Analoges,  nämlich  darum, 
dass  dieses  Weibclien  zii  parthenogenetischer  Entwicklung  befähigte 
),m ännl  i  C h e" Eier  hervorbringt, d. h. Eier mit  einem Chrornosomerl- 
bestand,  der dem  einer Zygote  mit  rn ä n n 1  i c 11  er Chromosomenzahl 
entspriclit.  Und  da auch bei Phylloxera die männliche Cliromosomen- 
zahl  urn  eins geringer ist als die ~veibliclie,  so  ist die dem  Organismus 
gestellte  Aufgabe  eine  ähnliche,  wie  bei  der Erzeugung  miinnliclier 
Spermatozoen  in  der  liermapliroditen  Form  von  Rhabditis:  es  muss 
ein Chromosoma  entfernt werden.  Dies geschieht, wie Morgajz gezeigt 
hat, dadurch,  dass der -  in diesem  Fall  einzige -  Richt~ingskörper 94  0  e  i :  Über  das Verlialteri  der  Gesclilrcht~ühroniosoirien  .  ~~  ~  .. ~  ........ 
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dieses  :aus  derii  Ei  zu  beseitigende  Chromosorna  in sich aufnimmt. 
r)ie Iiolle, die hier cleln Ri~htungslrörper  znfällt, wiirden bei Rhi~bditis 
wenn  rileiI~e  obtiri  dttrgelegte  Vermutung  richtig  ist, die Spermatiden 
iilit  i  b e n  Chromoconzeii  spielen,  die  niiii,  ebenso  wie  jener  nich- 
turigskörper,  degenerieren. 
Gänzlich  ohne  Antwort  rniiss  ich die Frage lassen, welches  die 
Crsac1ie  ist, (lass  in  den Zellen,  die sich als Sainenbild~ingszellen  aus- 
weisen? die Paarung der Y-Cliromosoii~en  unterbleibt, worin iiberhaupt 
der  primäre  Unterscliied  zwischen  den  männlichen  und  weiblichen 
ICeirilzellen  der herrnaphroditen  Generation  besteht  und wodurch  er 
liervorgrbracht  -wird.  Ist es  die  Lage  in der  Eiröhre,  welche  von 
cleii  iirsprünglicli  gleichz~rtigen  Zellen  die  einen  in die männliche!  die 
anderen  in die weililiclie Bahn treibt'? Oder hängt die SpermabiIdnng 
vielleicht  von  der  Jahreszeit  ab  7  Oder  findet  schon  in der jugend- 
lichen  Gesclileclitsdriise  eine  plasmatiscli  iingleiclie  Teilung  statt, 
derart,  dass  in  den  Abkömmlingen  der  einen  Tochterzelle  später 
die  I'  a a r u n g  der  X-Cliromosoinen  veranlasst  wird,  in  denen  der 
anderen  riiclit? . 
Bis  jet,zt habe ich  lieirie  Anhaltsp~~nkte  gef~mdcii,  iim  auf  diese 
lind  andere  sicli  anscliliessende  Fragen  eine Antwort  zu  erreichen, 
halte  es  aber  für  ~valirscheinlich, dass  es  gelingen  wircl,  der Icaii- 
saIität  dieser  Differenzierung  nälier  zu kommen. 
Wohl die wiclitigste Betrachtung, zii der die mitgeteilten Tatsachen 
geben,  ist die  über  die F unkt  i o ii  d e i X - Chr  o m o - 
soiri en.  .Weiblich  sein"  und  ,,inännlich  sein"  bedeutet ja  bei  den 
ineisteil O~ganisirien  zweierlei :  1. eine bestimmte Art von Gesclilechts- 
zellen  lirodu~ie~en,  2.  eine bestiininte  Roiiibinatioil  von  sogenannten 
sekiindären  Gesclileclitscharakteren  besitzen.  Es  war,  soviel  ich 
selie.  bisher  keine Tatsache  bekannt,  die eine Bestimmung zrigelassen 
hättr? auf  welche  Sexualeigenschaften  des  neiien  Individniiins  der 
versdiietlene  Gehalt  der Zygoten  an X-Chiomosoinen  wirkt.  Die Ver- 
IiLltnisse  bei  Rhabditis  sclieineil  hier  einige Einsicl~t  zu  gewäliren. 
Wir  dürfen wohl beliatipten, dass in unserem Fall die Geschlechts- 
chruinosomen  jedenfalls  in  erster  Linie  init  den  s e lr U n d ä r en 
(;es  C h 1 e C 11  t srn erknial  en in  Beziehung  stellen.  Befrnclitete Eier 
iiiit  einem X-Chroiiiosomen  ergeben  die  Organisation des 
$1 &nii  cli e n s .  befrixclitete  Eier  mit  ;., W e i  X - Chromosomen  die 
Orgsnistition desWeihc1iens. Denn auch die 1iermaplirodite 
Genert~tion,  aiif Zygoten  iiiit  zwei  Y-Chromosomen  zuriicligsheild,  ist 
ihrer Organisation  nach r ei n  W e i b 1 ich. Nachdein  clieser  Aufsatz  bereits  gedruckt  war,  erhielt  ich 
(24. i\iIärz  1911) durch die Freundlichkeit cles Herrn Kollegen W.  ScltZeip, 
dessen  vorläufige  Mitteilung über  den  gleichen  Gegenstand (ober die 
Chromatinverhältnisse  bei Angiostomum  (Rhabdonema) nigrovenosum, 
Ber.  d. Naturf.  Gesellsch. Freiburg i. B., Bd.  19, 1911),  auf  die ich 
hier  noch  mit  einigen  Worten  eingehen  will.  Sowohl  die Befunde 
Schleip's  wie  auch  seine Schlussfolgerungen stehen mit  den meinigen 
prinzipiell  in erfreulicher  Uberein~tinimun~;  auch  ergänzen  sicli  die 
beiden Arbeiten in manchen Punlrten.  So liefern ineine Beobacht~~ngen 
den Nacliweis  eines  ein  f a C h e n  X-  Cliroinosoma  in der  Sperrnato- 
genese der freilebenden Generation,  die Schleip  nicht untersucht hat, 
und  demonstrieren  die Existenz von  zwei  spezifischen,  als X-Chromo- 
151  bei  Hermaphroditismus.  Beobaclitungen  an  Rlinbditis  nigroveiiosx.  95 
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Die Bestimmung  cler  Fortpflanzungszellen dagegen  zu  weiblichen 
oder  männlichen  Sexualzellen  ist  durch die Aiisstattiing  mit X-Chro- 
mosomen  nicht  unabänderlich besti~iirnt. Auch  Zellen  niit  der we  i b - 
1 i  C h e n  Zahl  von X-Cliromosomen können m ä n n 1  i C h e Geschlechts- 
zellen  liefern,  wie  eben unsere  Hermaphroditen  gelehrt  haben. 
Diese Tatsache könnte vielleicht  berufen  sein, das ganze Problem 
der  Geschlechtsbestimmung  einheitlicher  zu  gestalten.  Denn  es 
erscheint  nun durchaus nicht unwalirscheinlich, dass die Uinstimmiing 
der  Geschlechtszellen,  die  in  den  Lungen-Individuen  von  Rhabditis 
nigrovenosa  ohne einen  äusseren Eingriff  zustande li.ommt, in anderen 
Fällen  durch  künstliche Beeinflussung hervorgebritcht werden  könnte. 
Kurz  gesagt:  Geschlechtscliromosomen  und  Abliiingiglreit  des  Ge- 
sclilechts  von  ausseien Faktoren brauchen sich  nirht auszuscliliessen. 
Dabei dürfte überall,  wo  das meibliclie Geschlecht das chromatin- 
reichere ist, die Uiiistimmung weiblich  vorgebildeter Zellen  zu  männ- 
lichen  eher  zu  erwarten  sein  als  das  Unigelrehrte.  Denn  es wird 
gewiss  leichter  ein Vorgang  eintreten können,  cler  ein überschüssiges 
Chromosoms  beseitigt,  als  einer,  der  ein  fehlendes  ersetzt.  Unter 
dieser  Erwägung  ist  es  gewiss  beachtenswert,  dass  nicht  nur bei 
den  hermaphroditisch  gewordenen  Eematoden  die  Hermaphroditen 
w e i b l i C h e  Individuen  sind, sondern dass auch  für die zwitterigen 
Cirripedien und nach Hescheler (1900) auch fiir die zwitterigen Gastro- 
poden die Anschauung begründet erscheintt, dass  dasjenige Geschlecht, 
an welches  der herinaphroditische  Zustand  sich  angeknüpft  hat,  der 
weibliche  ist. !I(;  13  o v e r i: Ober das Vcrlialten  der Gesclilechtsehromosomen 
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sonlen  anzusprechenden  Eleinenten  in  der  Oogenese  der  Lungen- 
Cieneraticin.  Wiclitiger  c~ber ist  die  Ergänzung,  welche  Xchle&)s 
Arbeit  zu  der rileiiligen  bringt,  da gerade die Lücke,  welche  ich oben 
in  betreff des Endverlnufs  der Sjierinatogenese  wegen h!!angels  dieser 
Stadien  lassen  rnnsste,  rlurch  seine  Beobachtuilgen  ansgefüllt  wird. 
Nach  SchZek  werden  die  beiden X-Chromosomen  stets auf die beiden 
Spermatiden verteilt,  entsprechend  meiner  Figur  16;  aber  nur  das 
eine  vereinigt  sich  mit  der  zugehörigen  fiinfzähligen  Toclitergruppe, 
\i70gegen das  der anderen  Spermatide  in  der  Nähe  der D~rrchschnü- 
rungsstelle  liegen  bleibt.  Indem  schliesslich  jede  Spermatide diesen 
Teil  ihres Plasrnaleibes  als  Restkörper  abstösst,  wird  das  hier  ge- 
legene  X-Chroinosoma  der  einen  Schwestersperrnatide  entlernt.  Es 
trifft  also  auf  jedes  sechszahlige  ein fiinfzäliliges  Sperinatozoon. 
Es ist mir, trotz  der Lücke,  die  mein Material an diesem Pw~lrt 
aiif~veist,  merlinrürclig, dass  ich  von diesen Zuständen aiicli  nicht  eine 
Andeutung gesehen habe.  Denn selbst in dem a~zf  Seite 93  erwähnten 
Fall,  wo  an  zwei  noch  verbundenen  Sperinatiden  ein  anscheinend  in 
Abschnürung  begriffenes Plasniakliimpchen  zu  sehen  war,  das  man 
~,ielleicht  dem  Scldez$'scliei~ Restlrörper  vergleicl.ieii  könnte,  enthielt 
dieses  Gebilde  nicht  e in Cliroinosoma,  sondern  z W e i solche Körper- 
clien.  Aiich  müssten  wohl,  nach  Xc127ezj~s lriirzer  Mitteilung  zu 
urteilen,  auf  dein  Stadium  meiner  Fig.  19 (Seite 92)  die  Restlrörper 
niit den ausgestossenen Chromosomeii noch  erhalten  sein; es war aber 
hiervon  keine  Spur zu  konstatieren.  Endlich habe ich auch das von 
Sclile@  beschriebene  vorauseilen  des  einen  X-Chroinosoms  vor  dem 
anderen in den Speimatocyten I. 0. niemals beobachtet, muss es  sogar 
für  mein  BIaterial  in  Abrede  stellen.  Nichlsdestoweniger  hege  ich 
durchaus  keinen  Zweifel  an  der  Richtigkeit  der  Sclzle@'schen  Be- 
obachtungen; und die Frage wird nur  die sein,  inwieweit  der Vorgang 
variabel  ist und  ob die von  mir  hypothetisch. konstriiierten Vorgänge 
vielleicht  auf  einer  Ilombination  abnormer  Zustände beruhen,  die in 
den  normalen Verlanf  nicht hineingehören.  Ich habe,  nachdem  dieser 
Aufsatz  schon  seit  längerer  Zeit  abgeschlossen war,  Ende Febriiar 
und  Anfang  Blärz  noch  eine  Anzahl  von  Individuen  der  Lungen- 
Generation untersucht und  aus  cliesen  Beobachtungen  den  Eindruck: 
gewonnen,  dass  init  Eintritt  des  Winters  die  Spermatogenese  zum. 
Stillstand  gelangt  und  nun  degenerative  Prozesse  verschiedener  Art 
einsetzen.  Solche könnten  vielleicht  auch für einige  der von  mir im 
Herbst  beobachteten  Zustände  verantwortlich zii  macl~en  sein. 
Wie  sich  clies  aber auch durch  fernere Untersuchungen  heraus- 151  bei  FIermapliroditismns.  Beobacht~ingen  an Rliabditis  nigroveriosa.  97 
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stellen mag, jedenfalls  lehren  unsere  beiderseitigen  Befunde  in  voller 
iibeTeinstimmung,  dass  auch  aus Zellen  mit  der  we ibliehen Zabl 
von  X-Chromosomen  zweierlei  Spermatozoen,  solche  mit und  solche 
ohne X-Chromosoms,  liervorgetien lcönnen,  und  dass  die  Einleitung 
zu  dieser  Differenzierong  iin  vorliegenden  Fall  darin  besteht,  dass 
sich  die  beiden  X-Chioinosorncn  niclit paaren. 
Würzburg, 25. März  1911. 
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